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Despite the fact that incubation at higher light intensity generally resulted in greater uptake 
of organic nutrients, a direct relationship between light intensity and uptake rate could not 
be identified in the data. Specifically, even large increases in light intensity did not always 
increase uptake substantially, (for example ATP uptake at stations 21.424 °S and 18.322 °S; 
Figure 3a) potentially indicative of an irradiance threshold beyond which substrate uptake is 
not greatly increased.  
3.3 ATP and leucine uptake by SAR11 and Prochlorococcus 
On average, uptake of ATP and amino acids by bulk bacterioplankton was higher in the light 
than in the dark (see section 3.1). However, it is unclear as to whether all the cells were 
responding in a similar way, or if only one or several groups behaved differently. To address 
this issue, individual subgroups of the bacterioplankton were flow‐sorted. 
The Prochlorococcus populations in the SAG took up similar amounts of both ATP and 
leucine at around 2000 and 2400 molecules cell‐1 h‐1, respectively, in the presence of light 
(Figures 4a, b, c and d). Conversely, uptake rates of ATP and leucine by the SAR11 
populations in the SAG differed by more than an order of magnitude, at on average 600 
molecules cell‐1 h‐1 compared to 7500 molecules cell‐1 h‐1, respectively. SAR11 uptake rates 
were on average greater in the STW compared to the SAG, being almost double for leucine, 
at on average 13000 molecules cell‐1 h‐1, and approximately five times as much for ATP, at 
3100 molecules cell‐1 h‐1.  
3.4 The effect of light on SAR11 and Prochlorococcus 
For Prochlorococcus, light stimulation increased the uptake of leucine and ATP by a similar 
proportion at, on average, 24% and 21% respectively, whereas, for SAR11, light‐stimulated 
uptake of leucine was (7%) below that of ATP (21%).  
To assess whether any other major groups of bacterioplankton, aside from those sorted and 
described above, contributed to the light‐stimulated uptakes of leucine and ATP, a budget 
was calculated. For each group its abundance relative to the total bacterioplankton 
abundance was multiplied by its average light‐enhanced uptake. In the case of leucine in the 
surface water, Prochlorococcus accounted for more of the increase than SAR11 (60% versus 
39%, of the total bacterioplankton light‐stimulated uptake respectively), and taken together 
their contributions closed the budget for light‐stimulated uptake by the total 
bacterioplankton. In the case of ATP, SAR11 made a greater overall contribution to the light‐
enhanced uptake compared with Prochlorococcus (49% versus 28%, of the total 
bacterioplankton light‐stimulated uptake respectively) accounting for two thirds of light‐
stimulated uptake by the total bacterioplankton. 
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Figure 4 Scatter plot comparison of (A, B) ATP and (C, D) Leu uptake in the light and dark by 
Prochlorococcus and SAR11 using (A, C) logarithmic and (B, D) linear scales, note the inclusion of 
breaks. The dashed line indicates the unity line and error bars show SE.  
 
4. Discussion 
The consistently higher rates of substrate uptake by microbes in the light compared with the 
dark at stations in the South Atlantic indicate photoheterotrophy is common throughout 
this region. These findings overcome the previous barrier to establishing the global 
importance of photoheterotrophic photosynthetic processes as we provide the first major 
body of evidence from a region in the previously scarcely sampled Southern Hemisphere.  
These findings contradict the conclusion made from a recent compilation of the data by 
Ruiz‐González and colleagues that light may have a net inhibitory effect on marine microbial 
substrate uptake (Ruiz‐González et al., 2013). Closer inspection of the compiled data, 
combined with the fact that photoheterotrophy is common in the oligotrophic stratified 
waters, suggest that this process may be dependent on ecosystem productivity (Gómez‐
Pereira et al., 2013). Pioneering studies of the North Pacific Gyre indicated light‐stimulated 
uptake of the amino acid leucine in Prochlorococcus‐dominated waters (Church et al., 2004; 
2006). Later, a single‐cell approach determined that Prochlorococcus were responsible for 
the majority of light‐stimulated amino acid uptake in the North Atlantic, and it was 
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speculated that the unaccounted for remainder of the uptake could most likely be 
attributed to proteorhodopsin‐containing bacteria (Michelou et al., 2007). Mary and 
colleagues (2007) were the first to provide actual light‐stimulated uptake rates for both 
SAR11 and Prochlorococcus which they did using near‐ambient concentrations of 
methionine and leucine in the Atlantic Ocean (Mary et al., 2008). Similar methods were 
recently employed in the North Atlantic Subtropical Gyre by Gómez‐Pereira and colleagues 
(2012), who found that light stimulation increased the uptake rates of methionine and ATP 
by a third in these bacterioplankton groups. Here, light‐enhanced uptake of organic 
substrates in both SAR11 and Prochlorococcus during two cruises traversing the south 
Atlantic, give confidence that photoheterotrophy can be confidently extrapolated to all 
oligotrophic water masses. Furthermore, reports of light enhanced organic nutrient uptake 
in temperate waters (Michelou et al., 2007; Mary et al., 2008; Gómez‐Pereira et al., 2013; 
this study) suggests that while photoheterotrophic bacterioplankton groups are a ubiquitous 
feature of oligotrophic waters they are not confined to them. 
The purpose of a photoheterotrophic nutritional strategy to cell metabolism has been 
debated in the literature in the context of contrasting experimental findings. Culture studies 
have indicated that light does not promote the growth of proteorhodopsin containing 
bacteria but rather may serve to support them during times of energy starvation (Steindler 
et al., 2011). However, a modelling approach has determined that whilst the energetic 
benefits of proteorhodopsin‐based phototrophy may be slight the associated costs are low 
enough to ensure proteorhodopsin’s persistence in marine bacterial genomes (Kirchman 
and Hanson, 2013). Indeed, the elimination of genes not vital for cell survival (Giovannoni et 
al., 2005) suggests that the acquisition of even a small proportion of the required organic 
molecules by photoheterotrophy must be energetically more beneficial than de novo 
synthesis (Zubkov, 2009). Thus photoheterotrophy supports the nutrition of 
bacterioplankton and likely confers an advantage under conditions where an abundance of 
sunlight can be harvested to power the acquisition of scarce organic nutrients.  
The stratified oligotrophic oceanic regions represent a vast ecosystem intimately linked to 
the Earth’s climate and biogeochemistry which are considered to be carbon sinks (del 
Giorgio and Duarte, 2002). By far the most biogeochemically active component of these 
systems are the abundant bacterioplankton constituents (Kirchman, 1997) which are 
dominated by the photoheterotrophs SAR11 and Prochlorococcus (Chisholm et al., 1988; 
Morris et al., 2002). The ubiquitous utilization of light, a resource abundant in the open 
ocean, in order to help satisfy their nutritional requirements, makes photoheterotrophy a 
key process to Earth system functioning. Furthermore, the ability to harvest light energy 
could decrease the requirement for respiration thereby reducing the production of carbon 
dioxide by bacterioplankton (Koblížek, 2011). Therefore, we recommend the inclusion of 
Photoheterotrophy alongside photosynthetic fixation of carbon in future endeavours to 
assess the biological significance of light. 
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The absolute uptake rates of methionine and leucine reported here are in a similar range to 
those reported for amino acids throughout the Atlantic Ocean (Mary et al., 2008; Hill et al., 
2011), whereas uptake rates of ATP in the South Atlantic are lower than those found in the 
North Atlantic (Michelou et al., 2011; Gómez‐Pereira et al., 2013). This difference likely 
results from the stronger phosphate limitation in the north resulting from iron input by 
Saharan dust (Moore et al., 2009) and/or ocean circulation (Straub et al., 2013). The 
dissolved organic phosphorus (DOP) pool has been identified as a possible alternative P 
source in the North Atlantic and its use in the upper water column was found to equal that 
of inorganic phosphorus (Björkman and Karl, 2003). Three quarters of the natural DOP pool 
consists of P‐esters such as ATP (Kolowith et al., 2001), and bacteria are able to utilise ATP 
to help satisfy their phosphorus requirement (Alonso‐Saez and Gasol, 2007). Hence, the 
lower absolute uptake rates of ATP reported here are likely due to a lower dependence on 
DOP in the South Atlantic compared to the North Atlantic Ocean. 
Conclusions 
Our consistent detection of light enhanced substrate uptake over two large‐scale transects 
of a southern hemispheric ocean region combined with reports from the northern 
Hemisphere (Church et al., 2004; 2006; Michelou et al., 2007; Mary et al., 2008; Gómez‐
Pereira et al., 2013) could be considered as a critical mass of evidence from which we can 
confidently extrapolate light stimulated microbial substrate uptake to the global ocean. To 
date, the use of light to reduce carbon and generate oxygen has received vastly more 
scientific attention than photoheterotrophy. However, here we establish that 
photoheterotrophy is prevalent in the oligotrophic, stratified regions of the world’s ocean, 
indicating it is widespread and should also be considered when appraising the biological and 
biogeochemical significance of light.  
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